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摘要 : 为 探究 亚热带 喀斯特 地 区 不 同 地 形 下 植物 群落 物种 多 度 分 布 格局 ， 揭 示 不 同 地形 下 群落 
的 物种 多 度 格局 形成 的 作用 机 制 ， 丰富 该 地 区 植物 群落 构建 理论 ， 该 文 以 贵州 茂 兰 喀斯特 地 区 
山 辱 、 槽 谷 、 鞍 部 、 洼 地 四 种 典型 地 形 下 植物 群落 的 乔木 层 与 灌木 层 为 对 象 ， 统 计 物 种 多 度 ， 
采用 累计 经 验 分 布 曲线 (ECDF) 表征 多 度 分 布 格局 ， 采 取 wilcoxon 秩 和 检验 探究 不 同 地 形 之 
间 物 种 多 度 的 差异 性 。 采 用 不 同 生 态 学 模型 进行 多 度 拟 合 ， 利 用 Kolmogorov-Smirnov (K-S) 
检验 与 赤 池 信息 量 准 则 (AIC) 检 验 模型 接受 与 拟 合 优 度 。 结果 表明 : (1) 不 同 地 形 下 植物 群落 的 
个 体 数量 与 物种 数 存 在 差异 ， 鞍 部 个 体 数 最 多 ， 洼 地 的 物种 数 最 多 ， 山 桨 的 个 体 数 、 物 种 数 均 
最 少 。(2) 不 同 地 形 下 植物 群落 的 乔木 层 物种 多 度 格局 无 显著 差异 ， 而 灌木 层 之 间 出 现 显著 差 
异 ， 山 兰 与 通 部 、 尘 部 ， 鞍 部 与 槽 谷 、 洼 部 都 存在 显著 差异 。(3) 不 同 地 形 下 乔木 层 物种 多 度 
对 中 性 模型 接受 较 好 ， 其 中 山 兰 拟 合 最 优 ， 对 生态 位 模型 接受 较 差 ， 仅 山 兰 与 鞍 部 通过 两 种 生 
态 位 模型 ， 拟 合 优 度 不 及 中 性 模型 。 而 灌木 层 对 中 性 模型 接受 也 较 好 ， 鞍 部 拟 合 最 优 ， 对 生态 
位 模型 接受 较 差 ， 仅 洼地 通过 断 棍 模型 。 且 整体 而 言 ， 乔 木 层 比 灌木 层 能 更 好 接受 两 种 生态 学 
模型 ， 可 能 乔木 层 物种 多 度 格 局 有 更 明显 生态 过 程 的 印记 , 但 是 不 同 地 形 下 灌木 层 拟 合 优 度 差 
异 更 大 ， 可 能 与 灌木 层 物种 对 环境 变化 更 剧烈 有 关 。 不 同 地 形 会 引起 群落 构建 不 同 程度 的 生态 
学 过 程 ， 物 种 多 度 分 布 格局 会 逐渐 适应 地 形 。 
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in different terrains in Subtropical karst area 
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Abstract : In-depth exploration of the species abundance distribution (SAD) pattern of plant 
communities under different terrains in the subtropical karst area can reveal the mechanism of 
formation of the SAD of the community under different terrains, thereby enriching the theory of 
plant community construction in this area. In this paper, the arbor layer and shrub layer of plant 
communities under four typical landforms of ridge, trough, saddle and depression In Maolan karst 
area of Guizhou Province were used as the objects. The empirical cumulative distribution 
function(ECDF) was used to characterize the SAD, at the same time, the Wilcoxon rank sum test was 


used to analyze the differences in species abundance between different terrains. Then different 
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ecological models were used for fitting, and Kolmogorov-Smirnov (K-S) test and Akaike 
Information Criterion (AIC) were used to detect model acceptance and goodness of fit. The results 
were as follows: (1) There were differences in the number of individuals and species in plant 
communities under different terranes, the number of individuals in saddles was the most, the number 
of species in depressions was the most, and the number of individuals and species in ridges was the 
least. (2) There were significant differences among shrub layers, between ridge and saddle, between 
ridge and depression, between saddle and trough valley, and between saddle and depression, while 
there were no significant differences in the SAD of arbor layers in plant communities under different 
terrains. (3) The SAD of the arbor layer under different terrains was well accepted by the neutral 
model. The ridge fits best, but all terrains were poorly accepted by ecological models, only the ridge 
and saddle passed through the two niche models, and the goodness of fit was not as good as that of 
the neutral model. The shrub layer was also well accepted by the neutral model with the best fit of 
the saddle, but it was poorly accepted by the niche model, and only the depression passed the broken 
stick model. Overall, the arbor layer was more acceptable to the two ecological models than the 
shrub layer, probably because the SAD of the arbor layer had more obvious imprints of ecological 
processes. However, the difference in the goodness of fit of the shrub layer under different terrains is 
greater, which may be related to the more drastic changes of the shrub layer species to the 
environment. Consequently, different terrains lead to different ecological processes of community 
construction, and the SAD pattern gradually adapts to the terrain. 
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自从 群落 构建 的 确定 性 进程 的 问题 被 提出 以 来 ， 针 对 这 一 方向 的 探索 一 直 从 未 间断 ， 也 被 
认为 是 群落 生态 学 研究 领域 的 关键 方向 (Chunyu et al., 2017)。 对 于 这 一 过 程 的 研究 产生 了 许多 
理论 与 假设 ， 其 中 最 具 争 议 的 当 属 生态 位 理论 与 中 性 理论 (Dawn et al., 2017)， 传 统 生 态 位 理论 
提出 群落 中 所 有 物种 得 以 共存 主要 依赖 于 物种 生态 位 的 分 化 , 是 物种 及 其 所 处 环境 互相 影响 的 
结果 (此 永福 和 邱 明 ，2016)， 但 在 研究 过 程 中 ， 某 些 物种 生态 位 的 生态 性 状 产生 相似 性 的 重 倒 
影响 了 研究 成 效 (Daliang et al., 2020)， 因 此 适用 性 受到 质疑 。 群 落 中 性 理论 的 提出 者 Hubbell 
等 人 则 认为 群落 中 各 物种 不 存在 生态 功能 的 差异 , 随机 效应 和 扩散 的 限制 因素 才 是 控制 物种 分 
布 方面 具有 主导 因素 ， 这 一 理论 在 群落 构建 研究 中 另辟蹊径 ， 为 传统 生态 位 观点 的 不 足 提供 了 
较为 完善 的 补充 说 明 ， 但 是 中 性 理论 过 度 强 调 随机 性 假设 而 忽略 确定 性 过 程 的 发 掘 ( 刘 浩 栋 等 ， 
2020)， 因 此 也 饱 受 质疑 。 尽 管 过 去 两 种 理论 在 持久 的 争论 中 逐渐 相互 完善 ， 但 是 都 不 能 完全 
兼容 群落 构建 中 的 现象 ， 因此， 近年 来 大 多 数 生态 学 家 逐渐 将 精力 从 两 种 理论 的 争论 转向 了 两 
种 理论 的 整合 ( 牛 克昌 等 ，2009)。 

群落 物种 的 多 度 格 局 在 群落 生态 学 研究 中 作为 的 基础 特征 之 一 ， 是 揭示 物种 组 成 结构 、 探 
索 构建 过 程 的 关键 手段 ， 相 较 于 多 样 性 系数 量化 群落 特性 的 作用 ,物种 多 度 格局 分 析 更 为 直观 
( 苏 强 ，2015)。 最 初 物种 多 度 格局 用 于 动物 群落 结构 研究 ， 后 引入 植物 群落 ， 在 揭示 群落 物种 
多 度 过 程 中 ,不 断 有 新 的 理论 与 模型 被 提出 ， 丰 富 了 群落 物种 多 度 分 布 的 研究 方法 ， 建 立 物种 
多 度 拟 合 模型 分 析 群 落 构 建 的 生态 学 过 程 是 目前 流行 的 研究 方式 ( 臧 丽 鹏 ，2019)。 模 型 按照 生 
态 学 意义 可 以 大 致 可 以 分 为 生态 位 模型 、 中 性 模型 与 数学 纯 统 计 模 型 三 大 类 ， 而 数学 纯 统 计 模 
型 由 于 其 生态 学 意义 未 明晰 ( 李 全 弟 等 ，2019)， 因 此 中 性 模型 与 生态 位 模型 成 为 解释 物种 多 度 
的 两 大 重要 模型 , 代表 着 两 种 生态 学 过 程 。 目 前 物种 多 度 格局 研究 聚焦 于 群落 水 平和 物种 水 平 ， 
由 于 研究 对 象 的 多 样 性 ， 对 于 物种 多 度 内 容 仍 在 不 断 扩展 ， 如 程 佳 佳 等 (2011) 研 究 了 物种 多 度 
格局 对 取样 尺度 的 响应 表明 了 模型 拟 合 效果 随 取 样 尺度 发 生变 化 ， 再 有 问 下 等 (2012) 研 究 发 现 
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物种 多 度 分 布 也 受 群落 演 蔡 阶段 的 影响 ， 此 外 ， 植 物 生活 型 ( 白 浩 楠 等 ，2021)、 稀 有 种 比例 ( 刘 
巡 震 等 ，2020) 等 因素 也 是 物种 多 度 分 布 的 控制 因素 ， 但 物种 多 度 格 局 的 构建 是 一 个 复杂 的 演 


蔡 进 程 ， 其 形成 过 程 也 与 诸多 环境 因素 与 密 不 可 分 ( 王 世 雄 等 ,2016)。 在 大 尺度 上 受气 候 控 


制 |， 


在 小 尺度 上 受 区 域 环境 的 诸多 因素 干扰 ， 如 地 形 、 海 拔 等 (王家 鸣 等 ，2018)， 尤 其 地 形 异 质 性 
是 影响 群落 物种 多 度 格局 重要 因素 , 但 是 目前 对 这 方面 的 研究 较 少 ,这 限制 了 我 们 理解 群落 物 


种 多 度 格局 形成 机 制 与 环境 的 关联 。 
地 形 是 控制 物种 多 度 分 布 的 主要 因素 ( 孙 永 光 等 ，2015)， 地 形 异 质 性 会 直接 影响 光照 、 


耕 


款 养 分 ( 廖 全 兰 等 ，2020)、 和 群落 特征 ( 赵 鹏 等 ，2019)、 植 物 功能 性 状 等 (陈晨 等 ，2015)， 进 而 影 
响 群落 多 样 性 与 空间 分 布 特征 ， 因 此 地 形 异 质 性 对 群落 变化 影响 的 研究 已 有 先例 , 但 是 这 方面 
的 研究 多 数 聚 焦 于 常态 地 貌 ， 对 于 喀斯特 地 形 异 质 性 的 关注 较为 注 弱 ( 张 忠 华 等 ，2011)， 相 较 
于 常态 地 貌 ， 后 者 的 生境 变异 较 大 ， 地 形态 势 起 伏 不 定 ， 因 此 与 环境 资源 的 分 布 产 生 着 重要 联 
系 ( 黄 明 芝 等 ，2021)， 与 群落 特征 的 关联 性 更 强 。 贵 州 荔 波 作为 中 国 南方 喀斯特 地 貌 主要 组 成 
之 一 ， 在 喀斯特 地 貌 世 界 地 理 分 布 上 有 重要 地 位 ( 盛 茂 银 等 ，2015)， 该 地 区 溶 岩 发 育 典 型 且 强 


烈 ， 峰 从 错综复杂 ， 土 壤 竣 薄 并 且 临 时 性 干旱 频 发 ( 罗 丝 琼 等 ，2020)， 在 这 样 严 酷 生 境 下 ， 


经 


过 长 期 演 蔡 ， 形 成 了 典型 的 、 原 始 的 喀斯特 顶 极 森林 群落 。 该 地 区 物种 丰富 多 样 ， 生 理 生 态 特 


性 高 度 适应 当地 环境 ， 其 独特 的 群落 结构 与 形成 机 制 一 直 是 中 外 学 者 研究 的 重点 , 但 是 当前 
该 地 区 研究 集中 于 土壤 水 热 格 局 ， 凋 落 物 动态 ， 微 生物 等 ( 秦 随 涛 等 ，2018)， 但 是 对 该 地 区 群 


落 物 种 多 度 格局 的 研究 分 析 较 少 ， 而 对 于 该 地 区 地 形 异 质 性 下 物种 多 度 格 局 的 研究 更 是 从 人 


这 限制 了 我 们 对 亚热带 喀斯特 群落 物种 多 度 构 建 机 制 的 认识 , 也 这 限制 了 我 们 了 解 环境 因素 对 


于 群落 物种 多 度 格 局 的 影响 。 


『 对 


喘 ， 


本 研究 以 贵州 戎 兰 国家 级 自然 保护 区 喀斯特 项 极 森林 群落 为 研究 区 域 ， 依 托 该 地 区 山 兰 、 
模 谷 、 鞍 部 、 洼 地 四 种 典型 喀斯特 地 形 下 森林 群落 ， 采 用 物种 调查 与 多 度 拟 合 的 方法 ， 通 过 
wilcoxon 秩 和 检验 、K-S 检验 、 赤 池 信 息 准 则 检验 研究 结果 ， 拟 探讨 以 下 问题 : (1) 该 地 区 不 
同 群落 主要 物种 组 成 、 不 同 地 形 下 物种 数 与 个 体 数量 及 形成 因素 ; (2) 四 种 典型 喀斯特 地 形 下 
群落 物种 多 度 格 局 的 差异 及 影响 因素 ; (3) 不 同 地 形 下 群落 物种 多 度 构建 的 生态 学 过 程 。 以 期 
揭示 该 地 区 地 形 异 质 性 下 群落 物种 多 度 分 布 特征 与 物种 多 度 格 局 形成 过 程 , 为 亚热带 喀斯特 森 


林 群 落 构建 过 程 的 研究 提供 理论 基础 。 
1 研究 区 概况 与 方法 
1.1 研究 区 概况 


研究 开展 于 贵州 省 南部 的 茂 兰 国家 级 自然 保护 区 (图 1)， 保护 区 的 经 纬度 为 
107°52'-108°05' 巨 ，25°09'-25°20'N。 保 护 区 最 高 海拔 与 最 低 海拔 差 约 600 m， 平 均 海 拔 800 m 


上 下 。 该 地 区 的 喀斯特 溶 岩 形成 强烈 ,并 且 该 区 域 温 湿 适 宜 ， 拥 有 充沛 的 光 水 热 资源 ， 全 锯 


FE 


均 温 度 15.3 'C， 降 水 量 充沛 ， 全 年 总 计 达 1 750.5 mm。 保 护 区 森林 植被 构成 复杂 ， 乔 木 层 物 
种 丰富 ， 林 下 物种 多 样 ， 空 间 利 用 率 高 。 形 成 了 在 地 球 上 同 纬度 地 带 少见 的 喀斯特 森林 生态 系 


统 。 


yl 森林 植被 Forest cover 
居民 区 Residential area 
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图 1 研究 区 
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示意 图 


Fig 1 llustration of the study area 


1.2 样 地 设置 与 物种 调查 

经 考察 选中 成 兰 国家 级 自然 保护 
照 李 宗 发 (2011) 对 贵州 喀斯特 地 貌 形态 特 4 
洼地 四 种 典型 喀斯特 地 形 ， 
曲线 为 依据 , 设置 样 地 调查 最 小 面积 


(GB/T33027 一 2016) 中 的 相关 规范 设置 相 


区 白 清 山 附近 ， 
的 界定 ， 结 合 实际 调 


征 


也 形 之 间 间 隔 大 于 
900 m2。 按照 
地 。 


将 每 个 样 地 划分 为 9 个 10 mx10 m 样 方 。 


口 


在 调查 中 发 现 ， 该 地 区 群落 分 
等 (2021) 对 于 植物 生长 型 界定 ， 


层 明 显 ， 为 避免 植物 生长 状况 引 
以 群落 中 木 本 植物 为 对 象 ， 


ee 


胸径 二 5 cm 的 木 本 植物 为 灌木 


该 区 域 植被 原生 性 
查 ， 选 中 山 券 、 
且 均 未 受 人 为 干扰 。 样 地 


130 m 


好 并 兼 具 多 


模 谷 、 


地 形 。 参 
鞍 部 、 


面积 以 


起 统计 偏差 ， 


-面积 
国家 标准 《和 森林 生态 系统 长 期 定位 观测 方法 》 


每 种 地 形 设置 3 个 30 mx30 m 相连 的 标准 档 


地， 


计 树 高 (H) >5m 


分 个 体 树 高 (H) >5m 但 
nl 
坡 向 、 土 壤 类 型 、 


坡 位 等 


言 息 ( 表 1)。 


胸径 二 5 cm 作为 
木 层 。 在 统计 物种 种 类 、 株 数 、 胸 径 、 基 径 、 


表 1 


Table 1 Basic information of sample plot 


严 乔 木 种 计 入 乔木 层 ， 树 高 二 5 m 但 胸径 >5 cm 


高 度 的 同时 ， 记 录 每 


自 


4 


样 地 基本 信 ， 


因此 参照 
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Investigation area 〈m2 ) 


13 物种 多 度 表 示 方 法 
为 避免 模型 


wilcoxon 秩 和 检验 对 比 不 同 地 形 的 群 
1.4 主要 种 组 成 

采用 物种 重要 值 (importance value， 
以 四 种 地 形 群 落 样 地 物种 数据 为 基础 ,六 


J 在 进行 数学 处 理 和 解释 时 会 造成 
采用 累积 经 验 分 布 函数 (empirical cumulative distribution function, ECDF) ( 陈 俊 等 ，2018), 使 
落 之 间 的 物种 多 度 差异 。 


IV) 衡量 群落 
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困难 


不 同 j 


! 物 种 的 重要 程度 ( 张 田 田 等 ， 


而 难以 比较 不 同 的 物种 分 布 , 因此 本 研究 


用 


2020)。 


也 形 下 乔木 层 与 灌木 


层 树种 的 重 


要 人 


直 。 重 要 值 


=《〈 相 对 多 度 + 相 对 频 度 + 相对 显著 度 


) /3 。 


中 ， 相 对 多 度 = 某 一 物种 多 度 / 所 


页 度 = 某 一 物种 出 现 频率 /所 有 物种 


相对 频 
总 面积 /所 有 物种 胸 高 断 总 面积 , 灌木 


8 现 
层 物种 日 


频率 ， 乔 木 


物种 多 度 和 ， 
层 物种 的 相对 显著 度 = 某 一 物 利 
的 相对 显著 度 = 某 一 物种 基部 总 面积 /所 有 物种 基部 


Fh 胸 高 断 


总 面积 
1.5 多 度 模型 拟 合 及 检验 
1.5.1 中 性 模型 
(1) 复合 群落 零 和 多 项 式 模型 (meta community zero-sum multinomial，mzsm) 

零 和 多 项 式 模型 存在 两 点 假设 : 一 是 假设 在 群落 中 所 有 生物 的 个 体 数 总 体 没 有 变动 ,群落 
中 不 同 物种 多 度 变 化 是 一 个 零 和 过 程 (Lufs, B D A, et al., 2012)， 如 果 一 个 物种 多 度 的 增加 ， 会 
导致 男 一 物种 多 度 等 量 减少 ， 双 方 得 失 相 抵 ， 总 数 为 零 ， 二 是 群落 中 个 体 物 种 的 生存 以 及 物种 
形成 速率 是 一 致 的 。 该 模型 是 中 性 模型 的 代表 : 


SGD =2h fn) (1 —¥) 1dy (1) 


fnsly) = me exp (一 Y)y! ©) 


T(z) = /0 tetdt (3) 


式 中 ，J 为 样 地 内 的 个 体 数 ，6 是 基本 生物 多 样 性 指数 。 

(2) volkov 模型 (volkov model，volkov ) 

Volkov 模型 是 基于 零 和 多 项 式 模型 提出 的 ， 该 模型 相 较 于 后 者 多 了 1 个 迁移 系数 (Volkov， 
et al.,2003)，Volkov 模型 公式 如 下 : 


a 几 T(n+y) rYT(mt+y) TOU—nt+y—y) 
和 A Dr ho tar re 


exp (一 艺 )day (4) 


T(z) = /0 tle-tdt (5) 


ek 
式 中 ，y 为 迁徙 的 总 个 体 数 ，m 为 迁移 系数 。 
1.5.2 ”生态 位 模型 
(1) 生态 位 优先 模型 或 几何 级 数 模型 (Geometric series model，gs) 
该 模型 假设 最 先进 入 的 物种 优先 占有 群落 资源 总 和 的 k 份 , 而 第 2 个 进入 的 物种 又 占有 余 
下 总 资源 的 k 份 ， 即 k(1-k)。 后 面 的 物种 依次 占据 先前 物种 进入 后 余下 总 资源 的 k 份 ， 直 到 资 
源 殖 尽 ， 群 落 达 到 饱和 无 法 再 容纳 下 一 物种 截止 。4; 为 第 i 个 种 的 多 度 (Whittaker RH. 1965)。 
公式 如 下 : 
Ai1— PT = 1,2,3..,5) (7) 
(2) 断 棍 模 型 (Broken-stick model，bs) 
该 模型 假设 某 一 环境 的 群落 所 有 生态 位 为 长 为 1 的 小 棍 ， 将 这 一 小 棍 分 为 s 段 ， 代 表 着 总 
体 生态 位 被 s 个 物种 占据 ， 模 型 假定 s 个 物种 拥有 相等 的 系统 分 类 地 位 与 竞争 力 ， 且 在 群落 中 
同时 出 现 。j 表示 群落 内 物种 的 个 体 总 数 ，4; 表 示 第 i 物种 的 多 度 (Robert H M. 1957)。 公式 如 下 : 


4 = 7 (=1,2,3...,8) (8) 


1.5.3” 纯 统计 模型 
(1) 对 数 级 数 模型 (Log-series model，1s)( 蕊 克 平 等 ，1997)， 公 式 如 下 : 


S(n) = a (1,2,3,4...) (9) 


式 中 ，S (n) 表示 多 为 n 的 物种 数 ，a 代 表 群 落 内 物种 多 样 性 。 
(2) 对 数 正 态 分 布 模型 (Log normal model，Inorm )〉 (Preston FW. 1948)， 公 式 如 下 : 

4i; = el W+1og (6) 9(=1,2,3,...,S) (10) 

式 中 ，k 为 正 态 分 布 的 均值 ，65 代 表 方 差 ，Ai 为 第 i 个 物种 的 多 度 。 
1.6” 拟 合 效果 检验 
采取 Kolmogorov-Smimov 检验 (K-S) 来 检验 模型 拟 合 接受 情况 ， 通 过 比较 各 自 检验 的 显 
著 性 概率 (p); 采用 赤 池 信息 量 准则 (Akaike Information Criterion, AIC) 来 验证 拟 合 优 度 ， 其 公式 
为 : 41C = 一 2In (1) +2k， 通 过 该 公式 计算 出 的 值 来 比较 物种 多 度 的 拟 合 程 度 ，AIC 兼 具 简约 
性 与 最 优 性 。 本 研究 的 数据 处 理 与 分 析 在 Excel2010 中 完成 ， 拟 合 与 检验 与 绘图 均 在 R-3.6.3 
软件 中 进行 ， 其 中 模型 拟 合 、 绘 图 与 AIC 检验 在 “sads”* 包 中 完成 ，K-S 检验 在 “Matching” 包 完 
成 (Anchi W, et al., 2019)。 
2 结果 分 析 
2.1 群落 物种 组 成 

在 四 种 地 形 群落 样 地 内 共 调 查 到 乔木 1 442 株 ， 根 据 计 算 重 要 值 可 知 〈 表 2)， 在 乔木 层 存 
在 黄 梨 木 (Boniodendron minus)、 化 香 树 (Platycarya strobilacea)、 光 皮 棣 木 (Cornus wilsoniana)、 
齿 叶 黄 皮 (Clausena dunniana)、 多 脉 青冈 《Cyclobalanopsis multinervis) 等 主要 物种 ， 调 查 到 
灌木 9 005 株 ， 灌 木屋 有 九里 香 (Murraya exotica)、 南 天 竹 〈(Nandina domestica )、 川 桂 

(Cinnamomum wilsonii)、 小 叶 柿 (Diospyros mollis )、 黄 花 恋 宕 花 (Echinacanthus Ce 

等 主要 物种 ; 四 种 地 形 的 群落 个 体 数 与 物种 组 成 见 表 3， 由 表 可 知 ， 鞍 部 群落 的 个 体 数 最 
483 株 )。 其 次 是 模 谷 〈2 864 株 )、 山 兰 〈1 626 株 )， 个体 数 最 低 的 是 洼地 (2 474 株 )， | 
地 形 物种 数 也 存在 差异 ， 在 乔木 层 ， 物 种 数量 顺序 : 洼地 > 槽 谷 汪 鞍 部 二 山 湖 ,在 灌木 层 物种 
数 顺序 ， 洼地 二 鞍 部 二 槽 谷 二 山 消 ， 两 个 群落 层次 在 物种 数量 旦 相似 的 格局 ， 且 灌木 层 的 物种 
数 在 不 同 地 形 下 均 高 于 乔木 层 的 物种 数 ， 其 中 洼地 群落 的 个 体 数 虽然 最 少 ,但 是 其 物种 最 为 丰 

富 ( 乔 木 65 种 ， 治 木 140 种 )， 而 山 兰 地 形 的 群落 个 体 数 与 物种 数 均 较 低 。 
表 2 群落 主要 物种 组 成 


Table 2 Main species composition of community 


~ 


加 ee 重要 值 Importance Hep 重要 值 Importance 

value value 
1 黄 梨 木 Boniodendron minus 7.08 九里 香 Murraya exotica 17.17 
2 化 香 树 Platycarya strobilacea 6.60 南天 竹 Nandina domestica 10.97 
3 光 皮 棣 木 Cornus wilsoniana 6.58 川 桂 Cinnamomum wilsonii 9.52 
4 齿 叶 黄 皮 Clausena dunniana 5.99 小 时 柿 Diospyros mollis 5.46 

多 脉 青冈 Cyclobalanopsis 黄花 恋 岩 花 Echinacanthus 
3 multinervis 4.51 lofouensis 4.57 
6 裂果 卫 巴 Euonymus dielsianus 4.48 齿 叶 黄 皮 Clausena dunniana 2.78 
7 天 峨 械 4cer wangchii 4.03 香 叶 树 Lindera communis 1.82 
8 小 果 润 楠 Machilus microcarpa 3.86 杨梅 叶 蚊 母树 Distylium myricoides 1.80 
狭 叶 方 竹 Chimonobambusa 

9 铁 槛 Sinosideroxylon pedunculatum 3.28 angustifolia 1.64 
10 小 时 柿 Diospyros mollis 2.80 密 花 树 Myrsine seguinii 1.39 
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Table 3 Species composition of communities under different terrains 


地 形 类 型 Terrain 个 体 数 Individuals 乔木 层 Tree layer 灌木 层 Brushwood layer 
types number 科 Family 属 Genus 种 Species 科 Family 属 Genus 种 Species 
山 兰 Ridge 1 626 30 42 47 50 76 92 
槽 谷 Valley 2 864 34 41 53 61 100 132 
鞍 部 Saddle 3 483 30 41 51 63 105 134 
洼地 Depression 2 474 39 55 65 61 105 140 


2.2 不 同 地 形 下 群落 物种 多 度 分 布 格局 
成 兰 喀斯特 森林 群落 四 种 喀斯特 典型 地 形 下 群落 物 | 
不 同 地 形 下 群落 两 种 生长 型 物种 的 ECDF 均 呈 现 一 定 程 度 的 $ 型 , 所 有 地 形 下 群落 均 有 较 高 的 
稀有 种 比例 ， 且 不 同 地 形 下 群落 的 稀有 种 比例 相近 ， 而 灌木 层 的 比例 比 乔木 层 更 高 。 根 据 
wilcoxon 秩 和 检验 得 知 ， 不 同 地 形 下 群落 的 乔木 层 ECDF 之 间 并 无 显著 性 差异 (P>0.05)， 四 
种 地 形 下 群落 的 灌木 层 的 物种 多 度 存在 显著 差异 , 其 中 山 次 与 欧 部 (P=0.049)、 洼 部 (P=0.0048) 
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A. 乔木 层 ， B. 灌木 层 。 
A. Tree layer; B. Brushwood layer. 
图 2 不 同 地 形 群 落 物种 的 累计 经 验 分 布 函数 
Fig.2 ECDF of species in different terrain communities 

2.3 不 同 地 形 下 群落 物种 多 度 模型 拟 合 
2.3.1 不 同 地 形 植物 群落 乔木 层 物种 多 度 模 型 拟 合 

四 种 喀斯特 典型 地 形 下 森林 群落 乔木 层 的 物种 多 度 分 布 格局 模型 拟 合 效果 见 表 4。 经 K-S 
检验 与 AIC 检验 发 现 ， 山 状 的 拟 合 优 度 顺 序 为 中 性 模型 之 纯 统 计 模型 之 生态 位 模型 ， 其 中 对 
复合 群落 零 和 多 项 式 模型 接受 最 好 (AIC=242.1)， 对 断 棍 模 型 拟 合 也 较 好 (AIC=260.9)， 而 对 
于 几何 级 数 模型 接受 最 差 (AIC=1862.6)， 从 图 3 中 也 可 直观 看 出 山 兰 地 形 的 物种 多 度 等 级 与 
几 种 模型 多 度 等 级 的 拟 合 效 果 ， 表 明山 将 地 形 下 的 物种 多 度 构建 机 制 不 仅 受 中 性 过 程控 制 ， 还 
受 一 定 程度 的 生态 位 过 程 影响 ; 模 谷 对 于 中 性 模型 与 纯 统 计 模型 接受 较 好 ， 且 两 种 模型 拟 合 效 
果 差 异 很 小 ， 而 对 于 生态 位 模型 接受 较 差 ， 断 棍 模 型 的 拟 合 值 为 319.1， 拒 绝 了 几何 级 数 模型 ， 
说 明 该 地 形 下 乔木 层 的 物种 多 度 构建 主要 以 中 性 过 程 为 主 , 断 棍 模 型 代表 的 生态 位 过 程 也 发 挥 
作用 ， 几 何 级 数 模 型 代表 的 过 程 未 明晰 ， 鞍 部 对 不 同 模 型 拟 合 效 果 与 山 硝 相似 ,同时 受 生态 位 
过 程 与 中 性 过 程控 制 , 拟 合 优 度 的 顺序 为 中 性 模型 > 纯 统计 模型 > 生态 位 模型 ， 中 性 过 程 更 加 
强烈 ; 而 洼地 仪 对 中 性 模型 接受 较 好 ,拒绝 了 两 种 生态 位 模型 和 纯 统计 模型 中 的 对 数 正 态 分 布 
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模型 ， 表 明 该 地 形 物 种 多 度 构建 的 生态 位 过 程 不 明晰 或 被 掩盖 ， 中 性 过 程 成 为 主要 作用 机 制 。 
由 上 述 可 知 ， 山 疹 、 鞍 部 这 两 种 地 形 下 乔木 层 的 多 度 构建 机 制 比较 复杂 ， 受 两 种 生态 学 过 程控 
制 ， 模 谷 、 洼 地 则 主要 受 中 性 过 程控 制 。 此 外 ， 不 同 地 形 下 的 群落 有 不 同 的 基础 多 样 性 指数 8 
与 迁移 系数 m， 这 与 喀斯特 地 区 较 高 的 生境 异 质 性 有 关 。 
表 4 不 同 地 形 植 物 群落 乔木 层 物种 多 度 的 模型 拟 合 
Table 4 Model fitting of species abundance in tree layer of different terrains 
地 形 类 型 Terrain type 0 ha mzsm volkov bs gs ls Inorm 
Test method 
AIC 242.1 244.2 260.9 1 862.6 242.22 251.8 
山 疹 Ridge 14.94 0.88 D 0.022 0.022 0.217 0.261 0.022 0.174 
P 1 1 0.227 0.0873 1 0.49 
AIC 287.9 289.8 319.1 2 537 287.8 297.7 
槽 谷 Valley 15.93 1 D 0.075 0.075 0.245 0.321 0.075 0.17 
P 1 1 0.082 =0.05* 1 0.43 
AIC 296.9 299 318.5 2342.6 297.1 309 
进 部 Saddle 19.65 0.88 D 0.086 0.086 0.224 0.241 0.086 0.19 
Pp 0.98 0.98 0.109 0.068 0.98 0.25 
AIC 344 345.9 386.3 2732.9 343.8 363.9 
洼地 Depression 26.54 1 D 0.081 0.081 0.257 0.324 0.081 0.257 
P 0.97 0.97 <0.05* <~0.05* 0.97 =0.05* 
注 : 9. 基础 多 样 性 指数 ，m. 群落 迁移 系数 。AIC. 赤 池 信息 准则 ; D. k-s 检验 统计 量 。*P<0.05，**P<0.01， 
表示 拒绝 该 模型 ，mzsm. 复合 群落 零 和 多 项 式 模型 ，volkov. volkov 模型 ，bs. 断 棍 模型 ; gs. 几何 级 数 模型 ; 
ls. 对 数 级 数 模型 ，Inorm. 对 数 正 态 分 布 模型 。 下 同 。 


0. 
Statistic of k-s test. 


Note : 


Basic diversity index; m. Community migration coefficient; AIC. Akaike Information Criterion; D. 


* P<0.05,** P<0.01,indicating that the model is rejected; mzsm. Metacommunity zero-sum 


multinomial distribution model; volkov. Volkov model; bs. Broken-stick model; gs. Geometric series model; Js. 


Log-series model; Inorm. Log normal model. The same below. 


2.3.2 ”不 同 地 形 植物 群 

四 种 喀斯特 典型 
检验 与 AIC 检验 发 现 ， 山 次 对 于 中 性 
槽 谷 与 鞍 部 对 于 三 利 


两 种 生态 位 模型 ， 


落 灌 


纯 


统计 模型 的 接受 优 于 生态 位 模型 ， 


也 形 下 森林 群 


落 灌 


木 层 物种 多 度 模 型 拟 合 
层 的 物种 多 度 分 布 格 


模型 珈 | 与 线 


1 . 


论 的 几何 级 数 模型 ， 


We 


下 植物 群落 灌木 


主导 ， 断 棍 模 型 


层 的 物 


计 模 型 的 适 


性 过 程 为 主 , 灌木 层 物种 多 度 对 
匆 种 多 度 构 建 的 作 


对 于 模型 拟 合 值 要 优 


地 形 下 灌木 层 4 
种 多 度 拟 合 值 


[发 现 ， 乔木 


性 优 于 生态 位 模型 ， 


仅 接 受 断 棍 模 型 
J 代表 
' 多 度 对 几 种 理 


表明 四 


于 生态 位 模型 
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表 5 不 同 地 形 植物 群落 灌木 层 物种 多 度 的 模型 拟 合 
Table $ Model fitting of shrub species abundance in different terrains 


检验 方法 


地 形 类 型 Terrain type 0 m mzsm volkov bs gs ls Inorm 
Test method 
AIC 635.8 636.3 723.5 11 579 634.9 642.4 
山 兰 Ridge 20.1 0.72 D 0.076 0.076 0.315 0.359 0.076 0.098 
P 0.95 0.95 <0.01** <0.01** 0.95 0.77 
AIC 862.9 863.8 1049.4 17 933 861.8 887.4 
槽 谷 Valley 29.1 1 D 0.128 0.12 0.383 0.451 0.12 0.15 
Pp 0.23 0.29 <0.01** <0.01** 0.29 0.1 
AIC 341.2 334 351.7 5035.3 © 340.9 319 
鞍 部 Saddle 9.44 0.22 D 0.25 0.182 0.341 0.318 0.273 0.182 
P 0.13 0.46 =0.05* =0.05* 0.08 0.46 
AIC 498.9 497.3 535217 4228.5 499.2 505.7 
洼地 Depression 35.36 0.23 D 0.071 0.051 0.111 0.202 0.071 0.172 
P 0.97 1 0.574 =0.05* 0.97 0.11 
(1) 山 咨 Ridge (2) 槽 谷 Valley 
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mzsm. 复 合群 落 零 和 多 项 式 模型 ，volkov. volkov 模型 ，bs. 断 棍 模 型 ，gs. 几何 级 数 模型 ，]s. 对 数 级 数 模型 ; 
lnorm. 对 数 正 态 分 布 模型 ， 观测 值 ， 表 示 物 种 多 度 。 下 同 。 


mzsm. metacommunity zero-sum multinomial distribution model; volkov. volkov model; bs. Broken-stick model; gs. 


Geometric series model; ls. Log-series model Inorm. Lognormal model. Observed value represents Species 
abundance. The same below. 
图 3 不 同 地 形 下 乔木 层 物种 多 度 分 布 及 模型 拟 合 


Fig 3 Species abundance distribution and model fitting of tree layer under different terrains 
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图 4 不 同 地 形 下 灌木 层 物种 多 度 分 布 及 模型 拟 合 


Fig. 4 Species abundance distribution and model fitting of shrub layer under different terrains 


3 讨论 
3.1 群落 物种 组 成 


群落 主要 物种 组 成 是 决定 群落 性 质 的 基本 要 素 , 而 重要 值 是 衡量 群落 中 物种 优势 度 的 常用 
标 ( 郑 俊 鸣 等 ，2021)。 调 查 发 现 ， 乔 木 层 存在 黄 梨 木 、 化 香 树 、 光 皮 棣 木 、 齿 叶 黄 皮 、 多 脉 
青冈 等 主要 物种 ， 在 灌木 层 存在 九里 香 、 南 天 竹 、 川 桂 、 小 时 柿 、 黄 花 恋 岩 花 等 主要 物种 ， 群 
落 的 垂直 层次 存在 差异 。 该 地 区 整体 坡度 与 小 生境 凹凸 度 较 大 ， 导 致 群落 存在 间隙 为 灌木 物种 
提供 生长 空间 ， 因 此 该 地 区 森林 群落 不 同 生长 型 的 物种 组 成 差异 明显 ; 不 同 地 形 下 群落 有 着 不 


ar 


th 


同 的 物种 数量 与 个 体 数 ， 在 喀斯特 地 区 土壤 条 件 比 常态 地 貌 严 峻 ， 因 此 水 热 条 件 群 落 维 持 群 落 
个 体 数量 的 重要 条 件 (Chen, et al., 2009)， 洼 地 、 横 谷 属于 低洼 地 势 ， 坡 度 较 小 ， 有 利于 水 热能 
源 的 积累 ， 因 此 环境 能 支持 更 多 个 体 存活 ， 山 桨 水 土 流 失 性 大 ， 因 此 引起 地 形 之 间 的 群落 个 体 
数量 差异 。 和 群落 物种 最 丰富 的 是 洼地 ， 乔 木 层 与 灌木 层 的 物种 数 均 高 于 其 他 地 形 ， 该 地 形 地 势 
平坦 ， 空 间 变 异性 小 ， 为 物种 进入 与 共存 创造 了 稳定 环境 ( 王 艳 红 等 ，2020)， 槽 谷 与 鞍 部 这 两 
种 地 形 不 仅 开 阔 ， 其 结构 也 适合 水 分 保持 ， 因 此 两 种 地 形 物 种 数 也 较 高 ， 山 将 由 于 不 利于 水 土 
养分 积累 而 限制 了 物种 的 丰富 度 与 种 群 扩大 。 
3.2 不同 地 形 下 群落 物种 多 度 分 布 
II 
解释 稀有 种 、 一 般 种 和 常见 种 的 组 成 特征 (THOMAS, et al., 2015)。 本 研究 可 知 ， 四 种 喀斯特 典 
型 地 形 下 群落 的 乔木 层 与 灌木 层 均 拥有 较 高 稀有 种 比例 ， 与 白 浩 楠 、 方 晓 峰 等 (2016; 2021) 对 
同 纬度 带 常 态 地 貌 下 群落 的 物种 多 度 研究 结果 相似 , 但 是 该 地 区 的 典型 喀斯特 地 形 下 的 森林 群 
落 有 更 高 稀有 种 比例 。 茂 兰 喀斯特 森林 群落 位 于 亚热带 季风 气候 区 ， 受 东南 季风 影响 ， 因 此 雨 
i 热 充 沛 ， 为 植物 生长 提供 养分 ， 而 该 地 区 空间 异 质 性 较 高 ， 限 制 了 优势 种 的 扩散 ， 为 稀有 种 进 
入 创造 了 机 会 ， 一 些 种 群 在 竞争 中 也 逐渐 成 为 稀有 种 ， 因 此 该 地 区 存在 着 较 高 比例 的 稀有 种 。 
此 外 ， 稀 有 种 相 较 于 常见 种 在 群落 物种 多 度 中 具有 显著 贡献 ， 刘 曼 霞 等 (2020) 在 对 甘南 亚 高 寒 
草 甸 稀有 种 的 研究 时 已 验证 ， 经 wilcoxon 秩 和 检验 发 现 ， 四 种 地 形 下 群落 乔木 层 的 物种 多 度 
分 布 不 存在 显著 差异 (图 2)， 可 能 研究 对 象 均 处 于 同一 地 区 ， 该 地 区 虽然 土壤 贫 竣 稀少 ， 但 
是 充足 的 雨 热 、 光 照 资源 是 该 地 区 鲜明 的 特征 ,植物 对 于 资源 的 需求 极 大 地 提升 空间 、 资 源 利 
用 率 ， 因 此 乔木 层 的 物种 多 度 格 局 虽 受 地 形 异 质 性 影响 , 但 是 经 过 长 期 适应 有 了 更 加 明显 的 地 
区 资源 格局 的 特征 。 而 灌木 层 之 间 的 物种 多 度 随地 形 差异 出 现 显 著 不 同 ,灌木 层 的 物种 进入 环 
境 的 初期 ， 并 处 于 生长 阶段 ， 因 此 对 地 形 异 质 性 带 来 的 资源 差异 的 响应 更 加 剧烈 。 
QI 3.3 不 同 地 形 下 群落 物种 多 度 模 型 拟 合 
~ 四 种 典型 地 形 下 群落 的 物种 多 度 格局 能 很 好 的 接受 中 性 模型 与 纯 统计 模型 , 且 不 同 地 形 对 
模型 的 拟 合 优 度 存在 差异 ， 但 是 对 于 生态 位 模型 接受 较 差 。 纯 统计 模型 通过 数学 与 生态 学 结合 
的 方法 拟 合群 落 物 种 多 度 格局 ， 对 于 量化 生态 学 过 程 、 表 征 群 落 多 样 性 有 作用 ,但 是 该 模型 对 
物种 多 度 构建 机 制 解释 不 足 , 本 研究 的 纯 统 计 模 型 对 物种 多 度 拟 合 结果 较 优 , 与 康佳 鹏 (2021)、 
一 郭 跃 东 (2021) 等 人 研究 结果 相似 ， 丰 富 了 该 模型 的 适用 范围 ， 本 研究 也 验证 了 中 性 理论 在 该 地 
名 区 森林 群落 的 物种 多 度 格局 构建 过 程 中 的 重要 作用 , 该 地 区 的 环境 相 异 性 较 高 ， 加 之 溶 岩 形成 
微 生 境 较 多 ， 所 以 扩散 限制 与 随机 过 程 发 挥 作用 。 各 群落 的 拟 合 值 也 随地 形 不 同 发 生变 化 ， 表 
明 中 性 理论 的 作用 强度 受 生境 异 质 性 影响 ， 其 中 山 桨 的 拟 合 最 优 ， 可 能 由 于 该 地 形 生境 严酷 导 
致 中 性 过 程 更 强烈 。 此 外 ,乔木 层 比 灌木 层 能 更 好 拟 合 中 性 模型 ， 乔 木 层 的 物种 经 历 中 性 过 程 
和 用 达到 稳定 ， 因 此 其 物种 多 度 格局 有 更 深 的 中 性 过 程 印记 。 而 灌木 层 的 物种 处 于 进入 、 生 长 
时 期 ， 扩 散 限制 的 作用 未 显现 ， 因 此 中 性 过 程 未 被 模型 量化 出 来 ， 加 之 灌木 层 的 物种 较 丰 富 ， 
物种 的 生态 性 状 重 琶 也 影响 了 模型 拟 合 ; 四 种 典型 地 形 群落 的 物种 多 度 格 局 对 于 生态 位 模型 接 
受 较 差 ， 由 于 该 地 区 群落 属于 项 极 演 蔡 阶段 ， 物 种 已 达到 稳定 共存 ， 生 态 位 过 程 已 弱化 ， 尤 其 
是 洼地 、 槽 谷 两 种 地 形 的 地 势 平 坦 ， 资 源 相对 丰富 。 而 不 同 地 形 下 群落 的 灌木 层 多 数 拒绝 了 生 
态 位 模型 ， 仅 洼地 接受 断 棍 模 型 ， 洼 地 部 位 地 势 平坦 ， 环 境 相对 稳定 ， 利 于 物种 总 体 生态 位 的 


和 


分 割 ， 而 其 他 地 形 的 环境 异 质 性 较 高 ， 物 种 多 度 构建 受到 随机 因素 影响 较 深 ， 因 此 生态 位 过 程 
表现 不 明显 或 被 抢 盖 。 


ee om ie a ai a es ! 多 度 分 布 格局 , 但 是 作 
用 过 程 有 待 进一步 揭示 (Laroche F, et al.,2020)， 并 且 用 物种 多 度 分 布 格局 推测 其 后 形成 的 生态 


学 机 制 也 存在 一 定 的 不 确定 性 ， 因 为 不 同 的 生态 学 过 程 共同 作用 下 ， 可 能 会 导致 相同 或 相似 的 

物种 多 度 格 局 (Etienne R S. 2010)。 此 外 ， 两 种 理论 都 不 具有 和 良好 的 兼容 性 ， 因 此 仅 用 模型 拟 合 

去 探究 群落 物种 多 度 分 布 格局 形成 是 局 限 的， 目前 研究 学 者 更 倾向 于 探索 两 种 理论 的 整合 ， 量 

化 不 同 群落 组 合 机 制 的 相对 重要 性 ， 完 善 并 丰富 理论 (Xiao Juan L, et al., 2013)。 当 然 ， 群 落 物 

种 多 度 格局 的 构建 是 一 个 伴随 着 演 蔡 且 复 杂 的 生态 学 进程 ， 受 影响 的 因素 极 多 ， 除 了 关注 理论 

的 创新 ， 还 需要 综合 考虑 环境 因素 ， 取 样 尺 度 和 研究 方法 、 土 壤 因 子 、 以 及 功能 性 状 等 因素 也 

会 影响 研究 结果 。 
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